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RESUMEN. El archipiélago de Juan Fernandez y el de las islas Desventuradas, corresponden a dos pequefios
grupos de islas oceanicas, separadas entre si 460 mn y ubicadas aproximadamente a 360 mn frente a la costa
chilena. La economia local de estas islas se basa casi exclusivamente en la extraccion y comercializacion de
recursos marinos, focalizados principalmente en la explotacion de la langosta (Jasus frontalis). Esta especie
endémica se encuentra distribuida en ambos archipiélagos conformando una metapoblacién, donde su
dinamica y estructura poblacional seria modulada por forzantes oceanograficos, especialmente durante su
prolongada fase larval planctonica. Se evalud la estructura poblacional y el grado de conectividad-retencion
dentro y entre las diferentes islas mediante el uso de modelos biofisicos acoplados (modelos hidrodinamicos
provenientes del modelo OFES y un modelo individuo basado de J. frontalis). EI andlisis de los resultados del
modelo hidrodinamico indica la presencia de estructuras de mesoescala asociadas al sistema de islas. Indices
provenientes del modelo biofisico muestran niveles importantes de conectividad-retencién dentro y entre los
sistemas de islas y una fuerte variacion interanual de estos. Los resultados de la modelacién biofisica indican
que la varibilidad en el reclutamiento asociado al archipiélago de Juan Fernadndez depende mayoritariamente
de larvas originadas en este mismo sistema, con un aporte importante de reclutas hacia el archipiélago de las
Desventuradas. Se realizaron estudios de sensibilidad del modelo biofisico para identificar forzantes
potenciales de las variables dependientes del modelo (e.g. indices de conectividad-retencién), resultando en
que los patrones temporales y espaciales reproductivos, la duracion del estadio larval y la temporada (afio) son
altamente significativos. Finalmente, se propone que J. frontalis presenta una estructura metapoblacional con
un alto nivel de conectividad en el archipiélago de Juan Fernandez y un fuerte aporte de larvas hacia las islas
Desventuradas. Estos flujos se ven determinados principalmente por el acoplamiento entre los factores
bioldgicos y los factores oceanograficos imperantes.

Palabras clave: langosta de Juan Fernandez, Jasus frontalis, modelacién biofisica, conectividad-retencion,
metapoblacion, modelo individuo basado, Chile.

Modeling the connectivity of Juan Fernandez rock lobster (Jasus frontalis),
subpopulations through a biophysical model

ABSTRACT. Located approximately 360 nm off the coast of Chile there is a disjoint realm of two small
oceanic islands systems, the Juan Fernandez and the Desventuradas archipelago. Currently the local economy
of the islands is almost exclusively supported by the harvest and trade of marine resources, focusing mainly on
the exploitation of the rock lobster (Jasus frontalis). This endemic species is distributed in both archipelagos,
forming a metapopulation, whose population structure and dynamic is modulated by oceanographic forcing,
especially during its extended planktonic larval phase. The population structure and the conection-retention
within and between islands was assessed, based on the use of coupled biophysical model (the hidrodynamics
model OFES and an individual-based model of J. frontalis). The analysis of the hydrodynamic model
predictions showed the presence of mesoscale structures associated with the islands systems. The simulation
results indicated significant levels of connectivity-retention within and between island systems showing also a
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strong interannual variation of these. Biophysical modeling results indicated that recruitment varibility
associated with the Juan Fernandez archipelago depends mainly on larvae originated within this system, which
as well will contribute with recruits to the Desventuradas archipelago. The sensitivity analysis of the
biophysical model to identify the potential biophysical forcing of the dependent variables of the model (e.g.
connectivity-retention index), resulted in that temporal and spatial patterns reproductive larval stage duration
and season (year) are highly significant factors. Finally, a metapopulation structure for J. frontalis, with a high
level of connectivity in the archipelago of Juan Fernandez and a considerable amount of larvae in the
Desventuradas islands is proposed. These fluxes are determined mainly by the coupling between prevailing

biological and oceanographic factors.

Keywords: Juan Fernandez rock lobster, Jasus frontalis, biophysical modeling, connectivity-Retention,

metapopulation, individual-based model, Chile.

Corresponding author: Javier Porobic (jporobicg@udec.cl)

INTRODUCCION

La pesqueria de la langosta de Juan Fernandez (J.
frontalis) corresponde a una de las principales
actividades econdmicas en el archipiélago de Juan
Fernandez y en las islas Desventuradas, constituyendo
un alto porcentaje de la economia local (Arana, 1987;
Ernst et al., 2010a). J. frontalis pertenece al grupo de
especies endémicas que son compartidas por un grupo
de islas oceénicas del Pacifico suroriental frente a la
zona central de Chile, el archipiélago de Juan
Ferndndez (AJF) y el archipiélago de las islas
Desventuradas (AID); (Rozbaczylo et al., 1987;
Pequefio et al., 2000). La poblacion de J. frontalis se
distribuye entre esos dos archipiélagos dividiéndose
en tres sub-grupos poblacionales importantes. Dos de
estos grupos se localizan en las islas del archipiélago
de Juan Fernandez (Isla Alejandro Selkirk (AS), islas
Robinson Crusoe y Santa Clara (RC-SC)) separadas
por 90 mn, mientras que el tercer grupo constituido
por el archipiélago de las islas Desventuradas (San
Félix y San Ambrosio), estd ubicado 460 mn mas al
norte del anterior (Fig. 1). A pesar de la gran distancia
geografica entre los sub-grupos de islas, J. frontalis se
caracteriza por ser una poblacién panmictica con un
fuerte flujo génico entre sus sub-componentes y sin
estructuracion genética. J. frontalis, al igual que
especies del mismo género presentan s6lo un proceso
reproductivo al afio caracterizado por la liberacion de
un gran nimero de larvas. Posterior a esta liberacién,
las larvas permanecerian en el plancton por un periodo
aproximado de 12 meses (Arana, 1987; Dupré &
Guisado., 1996). La historia de vida temprana
comienza con la liberacion larval en zonas cercanas a
la costa y el desarrollo hasta alcanzar la dltima
metamorfosis en aguas oceanicas (estadio puerulus)
antes del asentamiento (Booth, 1994; Chiswell et al.,
1999; George, 2005; MacDiarmid & Sainte-Marie,
2006). Durante toda la fase larval esta especie pasa por
14 estadios (Baez, 1973), antes de asentarse y pasar a

los estadios bentonicos (Dupré & Guisado, 1996;
George, 2005; MacDiarmid & Sainte-Marie, 2006).

En poblaciones fragmentadas esta estrategia de
vida es fundamental, en especial para especies
sedentarias 0 de muy baja movilidad, donde la
conectividad poblacional estd restringida principal-
mente a la dispersion larval de los estadios tempranos
de la ontogenia (James et al., 2002; Grantham et al.,
2003; Shanks et al., 2003; Cowen et al., 2007; Shanks,
2009). Durante su vida pelégica, las larvas se ven
expuestas a diferentes procesos oceanograficos que
podrian afectar su distribucion (Booth, 1994; Chiswell
& Booth, 1999; McGarvey et al., 2001; Yeung et al.,
2001; Phillips et al., 2006). En muchas ocasiones
debido a la escasa capacidad natatoria de las especies
en los estadios primarios, procesos oceanograficos
tales como remolinos locales/mesoescala, meandros,
giros oceanicos y corrientes costeras podrian tener un
marcado efecto sobre la poblacion, condicionando la
dinamica local (retencidn) y/o la interaccién entre
diferentes sub-poblaciones (conectividad) (Chiswell et
al., 1998, 1999, 2003, 2005; James et al., 2002).
Debido a esto, se ha planteado que la duracién de la
etapa larval podria ser un factor clave que contribuiria
en la conectividad de sistemas localizados a gran
distancia (Sponaugle et al., 2002; Largier, 2003;
Shanks et al., 2003; Shanks, 2009).

En términos oceanograficos, la zona comprendida
por el archipiélago de Juan Ferndndez e islas
Desventuradas no ha sido estudiada en detalle y la
informacion sobre los procesos fisicos que operan
tanto en la costa como en el océano es bastante escasa.
Estudios en el océano Pacifico suroriental sobre la
actividad de remolinos alrededor de los 302S
contribuyen a entender la dindmica fisica del sistema
(Hormazabal et al., 2004a). Estas estructuras generan
una zona de alta energia cinética conocida como la
zona de transicion costera (ZTC), que se extiende
desde la costa hasta los 600-800 km costa afuera. En



Latin American Journal of Aquatic Research 615

esta zona, los remolinos de mesoescala presentan una
escala espacial tipica de 200 km, estructuras que se
mantienen por meses, propagandose principalmente
hacia el oeste y noroeste, produciendo un transporte
neto de 2x10°m?s™ (Hormazabal et al., 2004a, 2004b).
Se ha reportado que estas estructuras oceanograficas
son procesos importantes en la circulacion oceénica y
en el transporte de organismos y nutrientes entre zonas
aisladas (Aristegui et al., 1997; Martin et al., 2001;
Hormazabal et al., 2004b; Benitez-Nelson et al., 2007;
Correa-Ramirez et al., 2007; McGillicuddy Jr et al.,
2007).

En base a los antecedentes antes expuestos en
relacion a la informacién sobre la dinamica
oceanografica del sistema de archipiélagos (AJF y
AID), la dependencia de los procesos de conectividad-
retencion respecto de factores oceanogréficos y los
propios de la poblacion tales como las caracteristicas
biolégicas de J. frontalis (i.e. duracion de la etapa
larval) (McConaugha, 1992; Largier, 2003; Cowen et
al., 2006; Parada et al., 2008, 2010), surgen tres
preguntas, que se abordardn en este estudio,
relacionadas con la dindmica migracional de la
poblacion de J. frontalis: a) ;Cual es el grado de
conectividad-retencién de los sub-grupos pobla-
cionales de J. frontalis?, b) ¢Son los resultados de
estas conexiones biofisicas similares entre los
diferentes sub-grupos?, y c¢) ¢COmo estos procesos
fisicos determinan la retencion/dispersion larval y el
impacto sobre los niveles de asentamiento larval
dentro del sistema de archipiélagos? Estas interro-
gantes son las que guian el esquema conceptual del
presente trabajo y son abordadas durante el desarrollo
de este estudio.

Actualmente, para resolver este tipo de
problematicas, donde se intenta evaluar la dindmica
entre la conectividad y la retencion en poblaciones
fragmentadas espacialmente, se cuenta con herra-
mientas de frontera que utilizan la informacion fisico-
oceanografica de un sistema junto con la informacion
bioldgica de la especie (Galindo et al., 2006; Grimm
et al., 2006; Cowen et al., 2007; Werner et al., 2007).
Este tipo de aproximacion permite hacer inferencias
sobre el nivel de homogeneizacion, conectividad y/o
retencion dentro de un sistema, producto de factores
fisicos y bioldgicos (Incze et al., 1999, 2010; Hinckley
et al., 2001; Parada et al., 2003, 2008, 2010; Grimm et
al., 2006; Miller et al., 2006; Xue et al., 2008;
Hinckley et al., 2009). Estos modelos hidrodindmicos
acoplados a modelos bioldgicos ya han sido utilizados
para estudiar la conectividad de varias poblaciones de
crustaceos (Xue et al., 2008; Chassé & Miller, 2010;
Incze et al., 2010; Parada et al., 2010) y han permitido
establecer la estructura y dindmica espacio-temporal

de las poblaciones. Este acoplamiento de modelos
fisico-bioldgicos constituye una herramienta esencial
para abordar de forma robusta los complejos procesos
que determinan la conectividad de las poblaciones en
sistemas marinos. A través de la implementacion de
un modelo biofisico para el sistema de islas se
propone evaluar la dindmica entre la conectividad y la
retencion de J. frontalis en el archipiélago de Juan
Fernandez e islas Desventuradas.

MATERIALES Y METODOS

El modelo hidrodinamico

El modelo hidrodindmico tridimensional utilizado para
describir la dindmica de la circulacién entre los
archipiélagos de Juan Fernandez y las islas
Desventuradas, fue el modelo hidrodinamico OFES
(Ocean Model for the Earth Simulator (Masumoto et
al., 2004). Este modelo posee una cobertura global
gue abarca desde 75°S hasta 75°N con una resolucion
horizontal de 0,1°. EI modelo presenta 54 niveles en el
eje vertical, con una alta resolucion en la capa
superficial para reproducir de forma realista la
circulacion sobre la termoclina. El “spin-up” del
modelo fue realizado con una integracion
climatoldgica media de 50 afios (NECP/NCAR),
restaurando las condiciones a los campos de
temperatura y salinidad observadas por el World
Ocean Atlas (WOA98; mas detalles ver en Masumoto
et al., 2004; Sasai et al., 2006, 2007; Sasaki et al.,
2006). ElI dominio de las salidas hidrodindmicas,
provenientes del modelo OFES, utilizadas para este
trabajo va desde 4°53'51"N hasta 49°56'2" S y desde
70°6'55"W hasta 99°53'4"W. ElI modelo fue
implementado entre 2004 y 2007, con una resolucion
temporal de promedios diarios cada tres dias. La
validacion de las salidas del modelo fue abordada a
través de la comparacion del modelo hidrodindmico de
la regién del Pacifico sur oriental con datos in situ.
Paralelamente, la validacion de las salidas del modelo
hidrodindmico en escala local fue realizada en el
marco del proyecto CONICYT N°78090007. El
modelo reproduce las principales caracteristicas fisicas
del sistema, incorporando sefiales hidrodindmicas
ecuatoriales y el flujo hacia el polo. Este modelo
permite entender los patrones de circulacion dentro y
entre las islas del archipiélago de Juan Fernandez y las
islas Desventuradas.

Descripcion regional de la circulacion

Para describir la evolucion espacio-temporal de la
circulacion regional basada en el modelo hidro-
dinamico, se utilizaron los campos superficiales de
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corrientes basados en los componentes ortogonales u y
v, los cuales entregan tanto la direccion como la
magnitud de las corrientes horizontales. Estos
diagramas fueron realizados para el area comprendida
entre 35°05'S - 25°00'S y entre 85°W - 71°W, que
incluye los archipiélagos de Juan Fernandez y las islas
Desventuradas, de octubre a marzo, entre 2004 y
2007. Las velocidades de las corrientes se obtuvieron
directamente del modelo hidrodindmico.

Configuracién del modelo biofisico, definicion de
parametros e indices relacionados

Se implementé un Modelo Individuo Basado (IBM)
para los estadios tempranos de J. frontalis, utilizando
la herramienta de simulacion Ichthyop desarrollada
por el Institute de Recherche pour le Développement
(IRD). La wversion utilizada en este trabajo fue
modificada de la original de Lett et al. (2008) y
adaptada para la zona de estudio. EI IBM desarrollado
para J. frontalis fue acoplado al modelo OFES
implementado para la zona de estudio. Durante la
trayectoria de los primeros estadios de vida desde el
momento de la liberacion larval hasta el momento del
asentamiento (Fig. 2), se evaluaron dos estadisticos
provenientes del modelo (IBM), que en conjunto dan
cuenta del nivel de asentamiento: i) el indice de
conectividad dentro y entre los sistemas de islas
(Robinson Crusoe-Santa Clara (RC-SC), Selkirk (AS)
y el AID), y ii) el indice de retencion. Estas variables
dependientes se definen como el porcentaje del total
por zona (ver mas adelante): a) indice de conectividad:
corresponde a la proporcion de particulas liberadas en
la columna de agua, que son transportadas a otro
grupo de islas durante el tiempo de la simulacién y
que permanecen alli hasta que empieza su periodo de
asentamiento; b) indice de retencion: es la proporcién
de particulas que son liberadas en la columna de agua
y que retornan 0 se mantienen en el mismo sistema
que fueron liberadas hasta el periodo de asentamiento.
El periodo de asentamiento se definié6 como un mes
antes del limite del asentamiento larval (ver mas
adelante). El indice de asentamiento corresponde al
total de particulas asentadas en el sistema ya sea por
efecto de la retencion o de la conectividad del sistema.

Submodelo de movimiento

La posicion de las particulas es funcion de la
velocidad de las corrientes para cada paso de tiempo
del modelo y se resuelve utilizando las siguientes
ecuaciones diferenciales:

i = Xt HUOG yiq =y + VOt 2y = 2 +WOL

donde u y v son las componentes ortogonales este-
oeste y norte-sur de las corrientes respectivamente, y

w es la componente vertical proveniente de las salidas
del modelo OFES. La posicién de las particulas en
cada paso de tiempo (dt), fue aproximada con un
esquema Euler hacia adelante donde X, y:y z; es la
posicion en tres dimensiones de las particulas en el
tiempo t, Y Xe1, Yee1 Y Zwer €5 la posicion de las
particulas en el tiempo t+1:

ot ot ot
La liberacion de las particulas se realizd
aleatoriamente dentro de cada zona a una profundidad
entre 10 y 200 m. Este rango corresponde al rango de
distribucion de J. frontalis. Detalles de la confi-
guracion del modelo se describen a continuacion.

Area, fecha de liberacién y asentamiento de
particulas

Se configuraron areas de liberacion diferentes para
cada sistema: cuatro zonas para RC-SC (Noroeste
(R_NO), Noreste (R_NE), Suroeste (R_SO), Sureste
(R_SE)), 4 para el sistema de AS (Noroeste (S_NO),
Noreste (S_NE), Suroeste (S_SO), Sureste (S_SE)) y
una zona para el AID (Fig. 1). Para la estimacion de
los porcentajes de liberacion de particulas en cada una
de las zonas por sistema se utiliz6 como aproximacion
el célculo de la probabilidad de avistar una hembra
ovigera dentro de cada area de liberacion (Roa &
Niklitschek, 2007). Los datos de la cantidad de
hembras con huevos fueron obtenidos de informacion
georreferenciada proveniente de la actividad de la
flota pesquera que opera dentro de las respectivas islas
entre septiembre y mayo del afio siguiente. Para el
caso RC-SC se utiliz6 informacion proveniente del
proyecto “Marcas” (Ernst et al., 2010) que oper6
durante las temporadas 2004-2005, 2005-2006 y 2006-
2007 (Figs. 3a, 3b y 3c). Para AS se utilizé
informacion de la temporada 2008-2009 (Ernst et al.,
2010a) (Fig. 3d). Debido a la falta de informacidn para
otros afios, se asumid que la distribuciéon de las
hembras en la isla AS era similar en los afios en que se
realiz6 la simulacion (2004-2007). Para el sistema del
AID se defini6 una sola é&rea alrededor del
archipiélago, debido a Ila falta de mayores
antecedentes. Las particulas fueron sembradas
aleatoriamente dentro de esta area. En este estudio se
entenderd por asentamiento el momento en el ciclo de
vida de J. frontalis donde pasa del plancton al bentos.
El area de asentamiento de las particulas se defini6
como una zona de 50 km alrededor de cada sistema de
islas medidos desde la linea de costa. Este criterio de
asentamiento se basa en informacion reportada para
larvas del mismo género, donde las larvas puerulus a
esa distancia de la costa serian capaces de
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Figura 1. Ubicacion geogréfica de las poblaciones de langosta Jasus frontalis. Las regiones de las islas Robinson Crusoe-
Santa Clara y Selkirk fueron divididas en cuatro cuadrantes nombrados R_NO, R_NE, R_SE, R_ SO y S NO, S_NE,
S _SE, S_SO, respectivamente.
Figure 1. Geographical location of rock lobster Jasus frontalis population. The regions of the Robinson Crusoe-Santa
Clara and A. Selkirk islands are divided into four quadrants labelled R_NO, R_NE, R_SE, R_SO and S_NO, S_NE,
S _SE, S_SO, respectively.
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Figure 2. Simplified life cycle model of early stages of the J. frontalis.
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Figura 3. Probabilidad de encuentro de hembras con huevos. a) RC-SC temporada 2004-2005, b) RC-SC temporada
2005-2006, ¢) RC-SC temporada 2006-2007, d) AS temporada 2008-2009.

Figure 3. Encounter probability maps of egg-bearing females. a) RC-SC 2004-2005, b) RC-SC 2005-2006, c) RC-SC

2006-2007, d) AS 2008-2009 seasons.

remontar activamente las corrientes marinas para
asentarse (Chiswell et al., 2003; Phillips et al., 2006).

Para definir la fecha de liberacién larval se utiliz6
la informacién de la proporcion de hembras portadoras
por mes sobre el total de hembras por temporada (Fig.
4a). Esta informacion es consistente con lo reportado
por otros autores (Arana et al., 1985; Dupré, 2000),
quienes sugieren que la fecha principal de desove se
ubicaria entre octubre y febrero. Finalmente, en el
IBM se incorpor6 la curva resultante del promedio
mensual de las proporciones de portacion de huevos
durante la temporada (Fig. 4b).

La duracién del estadio larval considerada para la
evaluacion general de la conectividad en este sistema
de islas fue de 12 meses. Esta se debe a que la
duracion larval (DL) para J. frontalis no ha sido

documentada, por esto, la seleccion de la DL para la
evaluacion de la conectividad se hizo sobre la base de
la informacidon existente para otras especies de
langostas, donde la DL media corresponde a 12 meses
(Phillips et al., 2006). Esta DL es coincidente con la
maxima duracion larval estimada para J. frontalis en
experimentos de laboratorio por Dupré (2000).

Experimentos de simulacion y analisis de sensi-
bilidad

Para evaluar el efecto de los diferentes factores que
componen el modelo IBM, sobre el éxito en la
conectividad, se realizaron varios experimentos de
simulacién. Estos diferentes escenarios simulados
incluyeron los siguientes factores: a) fecha de
liberacion larval: variacion en la proporcion
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Figura 4. Proporcion de portacion de huevos sobre la abundancia total de hembras. a) temporadas 2004-2005, 2005-2006,
2006-2007 isla RC-SC y temporada 2008-2009 isla AS, b) portacion promedio de huevos para todas las temporadas.

Figure 4. Proportion of egg-bearing females over the total of female abundance by season. a) 2004-2005, 2005-20086,
2006-2007 seasons for RC-SC islands and 2008-2009 season for AS island, b) averaged proportion of egg-bearing

females for all seasons.

individuos liberados durante el periodo de desove; b)
area de liberacion larval: proporcion de liberacién por
sistemas (RC-SC, AS, AID) y por sub-areas dentro de
cada sistema (Fig. 1); c) temporada de liberacién:
temporadas 2004-2005, 2005-2006, 2006-2007; d)
duracion del estadio larval: se consideran tres posibles
tiempos de duracion del desarrollo hasta el momento
de asentarse 6, 9 y 12 meses (Fig. 5, Tabla 1), estas
fechas utilizadas estan basadas en informacion
biolégica de J. frontalis (Dupré & Guisado, 1996) y de
especies congenéricas (Phillips et al., 2006). Para
evaluar que los factores aportaron significativamente
al nivel de conectividad dentro del sistema, se realiz6
un andlisis de sensibilidad utilizando un analisis de
varianza donde se incorporaron los diferentes factores
(Tabla 1), mediante el procedimiento descrito por
Parada et al. (2008). Se realizaron simulaciones
utilizando todas las combinaciones de factores
posibles, con tres réplicas en todos los experimentos,
lo que dio un tamafio total de 81 experimentos
realizados (Fig. 5). Este analisis permitié identificar,
en forma simultanea, los factores mas relevantes en la
variabilidad del nivel de conectividad, asignandole un
peso relativo a las diferentes piezas de informacion
que lo componen.

RESULTADOS

Patrones de circulacion

En las figuras que representan la circulacion se
observé una alta presencia de actividad de mesoescala
en los tres periodos considerados (Figs. 6 a 8). En la
temporada 2004-2005 (Fig. 6) se determind en los
primeros meses la presencia de estructuras
anticiclénicas en la parte norte de RC-SC las cuales se
mantuvieron por casi dos meses. En esta misma
temporada se aprecid la presencia de estructuras
medandricas en la zona comprendida entre el
archipiélago de Juan Fernandez y el AID. En la
temporada 2005-2006 (Fig. 7) se notd una alta
actividad oceanica de mesoescala, en especial giros
tanto ciclonicos como anticicldonicos entre AS y RC-
SC y flujos meandricos entre estas dos islas. Durante
los primeros meses se registré un giro ciclénico que
permanecid aproximadamente por dos meses en AS. A
pesar que en la temporada 2006-2007 (Fig. 8) también
se observé actividad de mesoescala, menos intensa y
solo focalizada en unos pocos meses, por esto mismo
tampoco se observaron estructuras meandricas
importantes entre el AJF y AID. En cuanto a la
temperatura del agua, se visualizaron claramente las
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Zona de liberacion Larval

Fin simulacion
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i1
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81
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Figura 5. Modelo conceptual de los experimentos para el analisis de sensibilidad, en la ultima columna de la derecha se
especifica el nimero total de experimentos por cada factor. *corresponde al nimero total de replicas utilizadas.

Figure 5. Conceptual model for sensitivity analysis experiments. The column on the right indicates the number of
experiments for each factor. *corresponds to the total number of model ensembles.

Tabla 1. Factores por categoria utilizados para el anélisis de sensibilidad del modelo
Table 1. Factors by category used for the sensitivity analysis of model.

Categoria Factores Descripcion
Temporada 2004-2005, 2005-2006 y 2006-2007
Temporales  Meses de liberacion Variacion en la proporcion dg Ilk_)eramon desde
octubre hasta mayo del afio siguiente
Duracion larval 6, 9y 12 meses.
. . L Se consideran las cuatro zonas para Alejandro Selkirk, las cuatro
Espaciales  Zona de liberacién

zonas para Robinson Crusoe y una zona para las islas Desventuradas

variaciones estacionales de temperatura superficial, al
igual que en los procesos de surgencia costera.

Indices de conectividad y retencion

Los indices de conectividad para todas las zonas
(Tabla 2), mostraron valores que fluctuaron entre 0 y
0,92% durante las tres temporadas. En la temporada
2004-2005 los mayores grados de conectividad
(>0,5%) se generaron desde las zonas R_SE y R_NE
hacia la zona S_E. Durante la temporada 2005-2006 se

determind6 mayor cantidad de conexiones entre los
sistemas de islas (>0,5%) en comparacion a otras
temporadas. En la temporada 2005-2006 se observo
un importante flujo de particulas (>0,5%) hacia las
islas Desventuradas y un significativo grado de
retencion en la isla Alejandro Selkirk. Para los indices
de retencion, los valores promedio fueron de 0,22% +
0,007% para todo el sistema durante las tres
temporadas analizadas. S_SO es la zona que presento
el promedio mas alto de retencién (0,31 + 0,048%)
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Figura 6. Variabilidad de mesoescala frente a la costa chilena entre 35°5'S y 25°00'S, de octubre 2004 a marzo 2005. Los
vectores corresponden la velocidad horizontal en la superficie. EI fondo de colores corresponde a la temperatura superfi-
cial (°C). Las esferas negras sefialan la ubicacion de las islas (AS, RC-SC, AID).

Figure 6. Mesoscale variability off the Chilean coast between 35°5'S and 25°00'S, from October 2004 to March 2005.
The vectors correspond to the horizontal velocity at surface. Color shade is the superficial temperature (°C). The black

spots indicates the location of the islands (AS, RC-SC, AID).

durante las tres temporadas. Los indices méas altos de
retencion se generaron en la temporada 2005-2006 en
las zonas R_NO, S_SE y S_SO (>0,5%; Tabla 2). En
general, todas las zonas presentaron un alto grado de
adveccion con valores que fluctuaron entre 96,3 y
99,9%. La temporada 2006-2007 es la que presenta el
mayor nivel de adveccion, con un promedio de
99,51% = 0,082%, en cambio la temporada 2005-2006
presenta un nivel de advecciéon mas bajo, con un
promedio de 97,70% % 1,3%.

En relacién a la variabilidad del asentamiento, las
mayores variaciones se observaron a través de las
temporadas, en cambio las relaciones de proporciones
del nimero de individuos asentados en cada isla

tendieron a mantenerse relativamente constante dentro
de la temporada (Fig. 9). Del total de individuos
asentados, en la temporada 2004-2005, en los tres
sistemas de islas el mayor porcentaje lo aportaron las
islas Robinson Crusoe-Santa Clara con aproxima-
damente 60% (Fig. 10). Para el resto de las
temporadas el aporte principal lo realiza la isla AS con
aproximadamente un 60% del total de los
asentamientos (2005-2006). El aporte realizado por el
AID al total de individuos asentados es marginal,
llegando solamente 10% en la temporada 2006-2007.
Del total de individuos asentados que fueron liberados
en RC-SC en la temporada 2004-2005, en su mayoria
provinieron de R_SE, R_SO con aproximadamente un
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Figura 7. Variabilidad de mesoescala frente a la costa chilena entre 35°5'S y 25°00'S, de octubre 2005 a marzo 2006. Los
vectores corresponden la velocidad horizontal en superficie. El fondo de colores corresponde a la temperatura superficial
(°C). Las esferas negras sefialan la ubicacion de las islas (AS, RC-SC, AID).

Figure 7. Mesoscale variability off the Chilean coast between 35°5'S and 25°00'S, from October 2005 to March 2006.
The vectors correspond to the horizontal velocity at surface. Color shade is the superficial temperature (°C). The black

spots indicate the location of the islands (AS, RC-SC, AID).

30% cada una. Para las temporadas 2005-2006 y
2006-2007 el principal aporte lo realiz6 la zona R_SO
con un 33% y 47% respectivamente (Fig. 11). En el
caso de AS el aporte realizado por cada una de las
zonas fue similar, con excepcién de la temporada
2006-2007 donde la zona S_SO aport6 casi 40% del
total de los asentados liberados en AS (Fig. 12).

Analisis de sensibilidad

El andlisis de sensibilidad basado en el andlisis de
varianzas mostréd que los factores mas significativos
fueron temporada de liberacion (afio), mes de
liberacion (mes), zona de liberacion (zona) y duracion
del estadio larval (duracién larval). Los mayores
porcentajes de varianza explicadas estuvieron

asociados a los factores temporales como mes de
liberacion (61,7%) y afio (4,9%) (Tabla 3).

DISCUSION

Relevancia de los patrones de circulacion en los
procesos de conectividad y asentamiento

Las estructuras oceanograficas representadas en
campos superficiales de las corrientes y que se
propagaron temporalmente desde la costa hacia el
océano, coinciden en duracion, velocidad y confor-
macion con remolinos de mesoescala y estructuras
derivadas como las  corrientes  meandricas
(Hormazabal et al., 2006b; Correa-Ramirez et al.,
2007). Los remolinos de mesoescala estos han sido
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Figura 8. Variabilidad de mesoescala frente a la costa chilena entre 35°5'S y 25°00'S, de octubre 2006 a marzo 2007. Los
vectores corresponden la velocidad horizontal en la superficie. ElI fondo de colores corresponde a la temperatura
superficial (°C). Las esferas negras sefialan la ubicacion de las islas (AS, RC-SC, AID).

Figure 8. Mesoscale variability off the Chilean coast between 35°5'S y los 25°00'S, from October 2006 to March 2007.
The vectors correspond to the horizontal velocity at surface. Color shade is the superficial temperature (°C). The black

spots indicate the location of the islands (AS, RC-SC, AID).

reportados como actores importantes en el transporte
de organismos y nutrientes entre zonas alejadas
(Correa-Ramirez et al., 2007; McGillicuddy Jr et al.,
2007). Estos remolinos de mesoescala, ya reportados
previamente en la zona frente a la costa de Chile
(Hormazabal et al., 2004a, 2004b; Correa-Ramirez et
al., 2007), se extienden desde la costa y se propagan
hacia la zona ocednica, principalmente hacia el oeste y
noroeste llegando hasta los 600-800 km costa afuera,
con una escala espacial de 200 km (Hormazabal et al.,
2004a; 2004b). Al observar los resultados obtenidos a
través de campos superficiales, se aprecian claras
variaciones en los patrones de circulacion. En la
temporada 2006-2007 existe una marcada dismi-
nucion en la actividad de mesoescala (i.e. eddies;
meandros), esto tiene un marcado reflejo en los bajos

niveles de conectividad dentro de la temporada (Fig.
13). El efecto de los cambios en los patrones de
circulacion y su efecto en la conectividad han sido
reportados en varias ocasiones como factores
importantes, ya que podrian alterar los flujos de
individuos entre diferentes zonas (Chiswell et al.,
2003; Cowen et al., 2006; Incze et al., 2010), esto se
ve reflejado cuando se observan los patrones de
circulacion (Figs. 6 a 8) en contraste con las
trayectorias de las particulas asentadas (Fig. 13). Esta
variacién en el patrdn de circulacion, muestra dos
efectos marcados: a) una disminucién en los niveles
de retencion y b) una disminucién en los niveles de
conectividad dentro de la temporada. La alternancia en
los patrones de circulacion durante las temporadas
2004-2005 y 2005-2006, esta acompafiada de un
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Tabla 2. indices de conectividad/retencion. Las filas representan las zonas fuentes y las columnas las zonas sumidero.
Los valores destacados corresponden a los porcentajes de retencién de cada zona y cada uno de las tres temporadas
simuladas. Los valores en negrita representan los indices iguales o mayores a 0,5. Los valores se expresan en porcentajes.

Table 2. Indices of connectivity/retention. Rows represent source zones and columns sink areas, highlighted values
correspond to retention rates of each zone for the three simulated seasons. Bold values represent the average equal or
greater than 0.5.

R NO RNE R SO RSE SNE S SE S SO SNO ID Adveccion

R_.NO 010 019 016 026 029 003 010 013 0,29 9845

R_NE 011 043 022 033 0,70 011 027 016 016 9751

RSO 013 020 037 020 047 003 020 020 030 97,89

RSE 048 034 014 024 092 019 039 0,10 048 96,72

2004-2005 S_NE 043 004 012 0,04 016 039 0,23 0,08 027 9825
S SE 028 014 005 014 024 028 033 014 047 97,92

sso 011 007 022 007 014 033 036 022 029 98,19

S NO 016 004 008 000 012 0,16 0,20 0,04 024 9898

ID 000 o000 o000 000 000 000 000 000 002 9998

RNO 052 026 006 019 003 006 013 006 036 98,32
RNE 033 027 027 016 005 005 005 011 022 9848
RSO 050 030 030 007 007 003 010 017 0,50 97,96
RSE 005 038 019 034 034 005 005 000 048 9812
2005-2006 S_NE 043 035 023 027 043 039 051 023 0,78 96,36
SSE 019 000 009 033 052 052 052 038 061 9684
SSO 032 011 022 032 050 054 050 032 061 96,55
SNO 035 008 016 028 071 047 047 031 031 96,86
ID 000 000 001 000 00l 001 002 000 009 99,86

R_NO 000 006 010 006 000 0,00 0,00 000 0,00 9977

R_NE 0,00 | 005 0,11 000 000 000 000 005 005 99,73

rR_.SO 007 0,07 0417 007 0,03 000 000 000 0,13 9946

RSE 019 014 005 005 000 000 000 0,00 000 9957

2006-2007 S_NE 0,00 0,00 004 0,04 008 0,00 0,16 023 0,19 9926
S SE 000 000 o000 o000 024 009 000 005 005 9967

sso 022 011 0411 o011 0,07 0,00 007 014 018 9899

S NO 000 0,12 004 0212 0,12 0,12 0,04 0,12 0,04 9929

ID 0,00 000 0,00 0,00 o001 006 002 003 001 9987

aumento significativo de los niveles de conectividad- Implicancias de los resultados de la modelacién en
retencion para todo el sistema (AJF e AID; Fig. 13). la dindmica de la poblacién
Esto sugiere que estas variaciones en los patrones de

circulacion estarian jugando un rol importante en la I__ots mveXstF d;l[(;onectl\{[ldad-retenC|on q entre .I9S
configuracion de los esquemas de conectividad- sistemas (AJF e AID) muestran una marcada variacion

retencion en este sistema de islas. interanual, con temporadas con indices bajos (2006-
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Figura 9. Proporcion de particulas asentadas en cada isla
por temporada.

Figure 9. Proportion of particles settled on each island
by season.
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Figura 10. Porcentaje del total de individuos asentados
aportado por cada una de las islas.

Figure 10. Percentage of total settled individuals
contributed by each island.

2007) y maés elevados (2005-2006). En general, estos
cambios en los niveles de asentamiento se generan por
factores ambientales, los cuales controlarian los flujos
advectivos y las mortalidades producidas en estas
etapas tempranas del desarrollo (Caputi et al., 2001;
Yeung et al., 2001; Wing et al., 2003; Gonzéales-
Quiroz et al., 2004). Al igual que lo expuesto por
Caputi (2008) para P. cygnus, en el caso de J. frontalis
esos factores ambientales no sdlo estarian actuando
sobre los niveles de asentamiento, sino que también
tendrian un marcado efecto en la variacion espacial del
recurso. En los paniliridos, estas variaciones en los
niveles de conectividad entre zonas alejadas estan
fuertemente influenciadas por los factores fisicos que
operan sobre estas poblaciones (Caputi et al., 2001;
Yeung et al., 2001, Caputi, 2008). Como reflejo de
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Figura 11. Porcentaje de individuos aportados por cada
zona de la isla Robinson Crusoe-Santa Clara al total de
individuos asentados en los tres sistemas de islas (RC-
SC, AS. AID) y que fueron liberados en RC-SC.

Figure 11. Percentage of individuals contributed by each
zone of the Robinson Crusoe-Santa Clara island to the
total number of individuals settled in the three sets of
islands (RC-SC, AS. AID) that were released in RC-SC.
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Figura 12. Porcentaje de individuos aportados por cada
zona de la isla Alejandro Selkirk al total de individuos
asentados en los tres sistemas de islas (RC-SC, AS. AID)
y que fueron liberados en AS.

Figure 12. Percentage of individuals contributed by each
zone of the Alejandro Selkirk island to the total number
of individuals settled in the three sets of islands (RC-SC,
AS. AID) that were released in AS.

2006-2007

esto se puede observar las variaciones en los patrones
de conectividad-retencién dentro y entre los sistemas
de islas (AJF e AID), al igual que el cambio en los
patrones de las corrientes dentro de esas zonas. Estos
cambios en las corrientes estarian generando una
marcada variacion interanual en los indices de
asentamiento provocando que, en algunas temporadas,
estos indices de sobrevivencia a los procesos de
adveccion sean mayores (2005-2006) y en otros
mucho mas bajos. Por otro lado, este tipo de variacion
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Figura 13. Trayectoria de las particulas asentadas liberadas en noviembre durante cada temporada simulada (filas) y para
cada zona de liberacion (columnas). Los colores representan las zonas de asentamiento (Rojo: AS; Amarillo: RC-SC;
Azul: AID) la zona de liberacion esta identificada con un punto negro.

Figure 13. Tracking of the settled particles released in November of each simulated season (rows) and for each area of
release (columns). The colors represent the areas of settlement (Red: AS, Yellow: RC-SC, Blue: AID) the release area is

identified with a black spot.

interanual en los niveles de asentamiento tendria
marcado efecto en los niveles productivos de la
pesqueria, debido a que el reclutamiento pesquero de
estas especies estaria fuertemente influenciado por la
sobrevivencia de los estadios de desarrollo. Esta
relacion entre las variaciones en los niveles de
asentamiento y en la produccién pesquera (extraccion
de langostas), para especies congenéricas de J.
frontalis, presenta un alto nivel de correlacién
(Phillips et al., 2000; Gardner et al., 2001; Melville-
Smith et al., 2001; Booth & McKenzie, 2009). La
importancia de estas variaciones interanuales en el
asentamiento también es reportada por el analisis de
sensibilidad del modelo IBM (Tabla 3), donde se
sugiere que este seria uno de los factores que influiria
significativamente en los niveles de conectividad
dentro de los sistemas. Otro de los factores que tienen
un impacto significativo en el asentamiento son los

patrones reproductivos (i.e. patrén de liberacion
larval; zona de liberacion), algo similar a lo
encontrado en otras especies de langostas (Chasse &
Miller, 2010; Incze et al., 2010). El acoplamiento de
estos factores reproductivos con las condiciones
oceanograficas y meteorolégicas imperantes en el
periodo de liberacion larval, es relevante en términos
de la posible capacidad advectiva o de retencidn que
podrian caracterizar al sistema de archipiélagos en este
periodo. Palma et al. (2011) indican que la baja
abundancia de larvas tempranas de J. frontalis
encontrada en varias zonas cercanas a la costa, durante
el periodo de liberacién larval, podria depender de los
niveles de adveccién que caractericen a las corrientes.
El aporte de estos factores reproductivos al éxito del
asentamiento estd determinado principalmente por la
sobreposicion espacio-temporal que existe entre ellos
y los factores oceanograficos imperantes en las
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Tabla 3. Resultados de los andlisis de sensibilidad de los parametros del modelo biofisico.
Table 3. Results of sensitivity analysis of the biophysical model.

Glri%de?fage Cigg}:g gs Valor F Pr(>F) Significancia ;ﬁﬁgﬁi
Afo 2 1483 76.526 <2.00 E-16 faleded 4.9
Mes 18 18517 106.149 <2.00 E-16 faleie 61.2
Zona 8 975 12.575 6.31e-14 faleal 3.2
Duracién larval 2 432 22.263 2.95e-09 Fhx 14
Afio x zona 16 1422 9.173 8.96e-16 falee 4.7
Afio x duracion larval 4 476 12.272 9.99e-09 Frk 15
Mes x zona 99 4374 4,559 < 2.00E-16 fale 14.4
Mes x duracion 31 752 2.505 0.000111 Fhx 2.4
Zona x duracién 16 246 1.583 0.078671 . 0.8
Residuales 160 1551 5.1

*** P <0.001

diferentes zonas (Parada et al., 2003, 2010; Cowen et
al., 2006; Incze et al., 2010).

Modelo conceptual de conectividad y asentamiento

A pesar de los bajos niveles porcentuales de
asentamiento reportados por el modelo, se debe
considerar que ellos corresponden al porcentaje del
total de individuos aportados en una etapa
reproductiva dentro del sistema. De esta forma, estos
bajos porcentajes corresponden a un nimero elevado
de individuos (ver mas adelante).

Los tres sub-sistemas de islas (AS, RC-SC, AID)
presentan un flujo de particulas entre sus componentes
conformando de esta forma una estructura metapo-
blacional para J. frontalis (Whittaker, 1998; Dodds,
2009). Para el caso de AS y RC-SC también existe
cierto nivel de retencién (~1%) algo que no ocurre con
el AID el cual presenta niveles de retencién
despreciables y un alto indice de adveccion (~99,99%)
durante todas las temporadas simuladas. Al observar
las proporciones finales de individuos asentados por
zonas durante las tres temporadas se encuentra que sus
niveles de asentamiento en el AID son levemente
menores a los de RC-SC y AS (Fig. 9). Esto sugiere
que el AID seria sumidero de los propagulos
provenientes tanto de AS como de RC-SC y que su
aporte de propagulos al sistema seria marginal. El
sistema AJF presenta un flujo migracional
bidireccional entre sus islas (AS, RC-SC), que
generaria una homogeneizacion del sistema. Al
representar de forma esquematica los indices mas
significativos de conectividad-retencion entregados
por la modelacion, se aprecia marcada variacion
interanual de estos indices y un significativo nivel de

conectividad en el AJF, especialmente de propagulos
provenientes de RC-SC hacia AS (Fig. 14). En
general, se estableceria que J. frontalis presenta un
estructura metapoblacional con importantes niveles de
conectividad-retencion dentro del sistema AJF y un
importante flujo de propagulos hacia el AID.

Limitaciones de la aproximacion modelistica y
estudios futuros

J. frontalis al igual que muchas especies con etapas de
vida temprana pelagica, genera en su etapa
reproductiva una gran cantidad de huevos y/o larvas
los cuales son liberados en la columna de agua (Arana
et al.,, 1985; Dupré, 2000). Durante estos estadios
tempranos muchas especies pueden experi-mentar
mortalidades totales cercanas al 99,99% del total de
individuos (Houde, 1997; Rutherford et al., 1997,
Caroffino et al., 2010; Chasse & Miller, 2010). A
pesar del alto nimero de individuos liberados en la
etapa reproductiva la mayoria no logra asentarse, ya
que producto de diversos factores no se encuentran en
las zonas aptas para el asentamiento, algo ya reportado
para otras especies de langostas (Incze & Wahle,
1991; Incze et al., 2000; Xue et al., 2008). En especies
de vida pelagica los factores advectivos (ie. factores
fisicos-oceanogréficos) han sido considerados como
una de las principales fuentes de mortalidad larval
(McConaugha, 1992; Cowen et al., 2006; Parada et
al., 2008; Chasse & Miller, 2010). Tomando esto en
consideracion, los bajos niveles de conectividad-
retencion entregados por el modelo IBM resultan ser
representativos de lo que podria estar ocurriendo para
un sistema con las caracteristicas del AJF y de AID.
Por otra parte, se debe considerar que cada hembra



628 Modelo individuo-basado de la langosta de Juan Fernandez

Figura 14. Esquema general de conectividad para las islas del archipiélago de Juan Ferndndez y las islas Desventuradas
basado en los indices de conectividad-retencidn significativos (>0,5%). Las lineas segmentadas representan la temporada
2004-2005 y las lineas continuas representan la temporada 2005-2006. Las esferas sefialan la fuente de las particulas y las
flechas el sumidero. La retencién zonal fue identificada con una linea curva.

Figure 14. Overview of connectivity for the Archipelago of Juan Fernandez and Desventuradas Islands, based on
significant connectivity-retention index (> 0.5%). The segmented lines represent the 2004-2005 season, the solid lines
represent the 2005-2006 season. The spheres indicate the source of the particles and the arrows the Sink. The retention

zone was identified with a curved line.

podria liberar en promedio unas 200.000 larvas en
cada temporada reproductiva (Arana et al., 1985). De
esta forma, los indices entregados por el modelo
corresponderian a un elevado nimero de individuos
asentados durante cada temporada. Si se considera
como supuesto que el 50% de las hembras presentes
en la poblacién aportan reproductivamente en una
temporada, se podria tener entre 5000 y 6300 millones
de larvas por temporada (valor referencial de hembras,
Yafiez et al., 2000). Esto daria como resultado que
indices de conectividad-retencion cercanos a 0,1%
corresponderian realmente entre 5 a 6 millones de
individuos asentados.

En los modelos de acoplamiento fisico-bioldgicos
uno de los aspectos importantes es la informacion
bioldgica utilizada (Cowen et al., 2006; Werner et al.,
2007; Xue et al., 2008; Incze et al., 2010; Parada et
al., 2010). Con esta informacién bioldgica se

configuran las bases del modelo (i.e. zonas, cantidad y
patrones de liberacion, mortalidad, efecto de la
temperatura) y los patrones de comportamiento de los
individuos (reproductivo, migracion vertical, compor-
tamiento migratorio por estadio). Para J. frontalis v,
en general para organismos en las islas oceénicas esta
informacion es escasa y dispersa. De esta forma, el
modelo implementado presenta limitaciones debido a
la acotada informacién bioldgica para la configuracion
de patrones mas complejos. A pesar de esto, el modelo
es una aproximacién inicial robusta que da cuenta de
los patrones de conectividad-retencion que tienen las
subpoblaciones de J. frontalis en el sistema de islas
(AJFy AID).

Debido a la necesidad de representar de forma
realista los procesos que estdn condicionando los
patrones de conectividad-retencion entre estos siste-
mas se decidio realizar las simulaciones sélo para los
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afios en los cuales se contaba con esta informacion
bioldgica para la especie, evitando de esta forma que
el Unico efecto que opere sobre la conectividad-
retencion de las poblaciones provenga del ambiente
fisico. Este trabajo muestra algunos resultados del
esfuerzo por acoplar un modelo biofisico de la
dinamica de J. frontalis en las islas oceénicas chilenas.
Intentando a través del acoplamiento de un sofisticado
modelo de circulacién oceénica con un modelo
bioldgico de las larvas de la langosta investigar los
patrones de conectividad y reclutamiento larval
basados en los parametros bioldgicos de la especie
objetivo. Aplicaciones futuras de este modelo
biofisico a las subpoblaciones de J. frontalis en el
sistema de islas (AJF y AID) deberian incluir
informacion mas detallada de: a) patrones
reproductivos de las hembras, b) mortalidad natural, c)
modelo de crecimiento larval, y d) modelos de
movimiento larval.

CONCLUSIONES

Se puede establecer que: a) el sistema de islas del AJF
presenta un nivel de conectividad significativo y que
desde el AJF hacia el AID existe un flujo
unidireccional importante. Los mayores niveles de
retencion estan presentes en la isla AS y seguido por
RC-SC, en cambio AID presenta mayores niveles de
adveccion (Fig. 14); b) a pesar de las variaciones
interanuales observadas, los dos archipiélagos con sus
respectivas islas (AS, RC-SC, AID), presentaron
variaciones proporcionales en el nimero de individuos
asentados en cada sistema por temporada. Tanto RC-
SC como AS aportan con la mayoria de los individuos
asentados en el sistema considerando todas las
temporadas, siendo el aporte de AID marginal. A
nivel de subzona tanto en AS como en RC-SC existe
una variacion interanual en el aporte de cada una al
total de asentados en el archipiélago de Juan
Fernandez; ¢) Se puede observar en el sistema que
existe una relacion entre los patrones de circulacion y
los niveles de asentamiento. De esta forma los afios en
que se ve escasa variacion en los patrones
direccionales de las corrientes, los niveles de
asentamiento disminuyen notoriamente. De alli que J.
frontalis presentaria una estructura metapoblacional
con flujo migratorios significativos entre sus
componentes. Estos flujos se ven determinados
principalmente por el acoplamiento entre los factores
bioldgicos reproductivos tales como el area, mes de
liberacion, duracion del estadio larval y también por
factores oceanogréaficos tales como las variaciones en
la intensidad y presencia de estructuras de mesoescala.
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